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Развитие этмоидного отдела хрящевого черепа в эмбриогенезе ужа обыкновенного, Мах паїғіх 
(Орша, Соіиргійае). Шевердюкова А. В. — Описано развитие этмоидного отдела хрящевого 
черепа № ах паїгіх Ііппаеиѕ, 1758 на разных стадиях эмбриогенеза. Впервые для змей описана 
независимая от париетотектального хряща закладка р!апит апќогбіќаїе и ее самостоятельный 
очаг охрящевения, а также установлено наличие ргосеѕѕиѕ тахіагіѕ ащепог. Гипохоанальный 
хрящ формируется как независимая структура. 
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ОеуеоршепЕ оѓ ће Еһтоійа! Керіоп оѓ һе Спопдгосгаппии іп ће Сгаѕѕ ЅпаКе, Майх паях (Орһійіа, 
СоІиргійае), Етһгуовепеѕіѕ. Ѕһеуегіуикоуа Н. У. — Тһе аеуеіортепі оЁ {ће еіһтоіа! геріоп оЁ 
Маїгіх паігіх Ілппаеџиѕ, 1758 сһопагосгапіит а{ діҝегепі ѕѓареѕ оЁ аеуеіортепі 15 ӣеѕсгібеа. Еог һе 
#51 бте ап іпаерепӣепі арреагапсе оѓ ће рІапит апѓогбіѓае апа [$ іпаерепаепїі сепіге оѓ сһопагі- 
Псайоп аге ӣеѕсгібеа іп зпаКез. А!зо Юг ће бгѕі ите Юг зпаКез Пе ргеѕепсе оѓ ргосеѕѕиѕ тахШагіѕ 
апѓегіог уаз геуеаІеа. Тһе һуросһоапаІ сагіарғе 1$ ѕһоуп (о еуеІор аз ап шдерепаепЕ ѕїгисіџге. 


Кеу могаѕ: етбгуопіс ӣеуеіортепі, сһпопагосгапіит, ейто!Аа| гевіоп, Мах паїгіх. 


Введение 


Центральным элементом этмоидного отдела хрящевого черепа змей является носовая перего- 
родка, разделяющая его на две симметричные носовые капсулы. Производным носовой перегород- 
ки считается париетотектальный хрящ, который формирует крышу носовой капсулы. В литературе 
оральную часть париетотектального хряща называют сиро|а апѓегіог, центральную — рагіеѕ Іаѓегаіѕ 
паѕі, аборальную — рІапит ашогоНае (Іатіпа огріќопаѕаііѕ). Рагіеѕ ІаќегаІіѕ паз, изгибаясь вентрально, 
образует носовую раковину. Дно носовой капсулы представлено Іатіпа (гапѕуегѕа[іѕ апѓегіог, хрящом 
органа Якобсона, эктохоанальным и гипохоанальным («отросток Ке») хрящами (Васкѕігӧт, 1931; 
Ргіпеје, 1954; На[азКа, Аегсп, 1983; Резчиез, 2004). 

Сведения о строении и развитии этмоидного отдела хрящевого черепа Мах пашх немногочис- 
ленны. В отдельных работах представлено описание строения хрящевого черепа на одной из стадий 
(Вогп, 1883; Саирр, 1906, цит. по: Ката!, Наттоџаа, 1965 а); в других — на нескольких отдельных 
стадиях эмбрионального развития (Рагкег, 1878; Васкѕігдт, 1931; Чекановская, 1936). 

Относительно способа закладки и формирования отдельных структур этмоидного отдела у раз- 
личных авторов встречаются разногласия. В. К. Паркер и Г. Борн считали эктохоанальный хрящ 
самостоятельной структурой. К. Бекстром обнаружил у №. памх независимую закладу носовой пере- 
городки и ее самостоятельный очаг охрящевения и в отличие от них считал эктохоанальный хрящ 
аборальным продолжением хряща органа Якобсона, не имеющим самостоятельного очага охрящеве- 
ния. Противоречивы литературные данные и относительно контакта ріапит апогоНае и аборальной 
части носовой перегородки. В частности К. Бекстром отрицал слияние этих структур у №. паййх; а на 
реконструкциях черепа, сделанных О. В. Чекановской, видно, что эти структуры имеют широкое 
соединение еще на ранних стадиях развития. 


248 А. В. Шевердюкова 


С целью выяснения спорных вопросов мы проследили динамику развития структур этмоидно- 
го отдела хрящевого черепа М. пах на разных стадиях эмбриогенеза. 


Материал и методы 


Материал собран в июне—августе 2010 г. в окр. с. Вакаловщина Сумской обл. Беременные 
самки №. пах были отловлены в естественных условиях и помещены в террариумы. После отклад- 
ки яиц самок выпускали в места отлова. Яйца инкубировали в увлажненном вермикулите при тем- 
пературе 27—30 °С. Инкубация длилась 30 сут (+ 1 сут). 

Эмбриональный материал фиксировали в 4 %-ном растворе формалина. Были изготовлены 
серийные гистологические срезы толщиной 5—7 мкм, которые окрашивали альциановым синим и 
гематоксилин-эозином. Для выявления отложений солей кальция в костном матриксе использовали 
метод Косса (Ромейс, 1954). 

Стадии развития эмбрионов определяли по таблице нормального развития, разработанной для 
Тратпорй ѕіғіа[іѕ (Соіибгійае) (2еһг, 1962). Всего исследовано 27 эмбрионов 27—37 стадий нормаль- 
ного развития. Исследовали несколько эмбрионов одной стадии. Стадии, на которых развитие замет- 
но продвинулось, но не достигло следующей стадии, обозначены знаком «+». 

Микрофотографии гистологических препаратов сделаны с помощью микроскопа 7.155 Ахіо 
Плазег МІ и программного обеспечения 7.е15з Ахіо Уіѕіоп у. 4.63 в центре коллективного пользова- 
ния уникальным оборудованием Института зоологии им. И. И. Шмальгаузена НАН Украины. 

Тотальные препараты изготавлены по методике Е. В. Симонса и Д. Р. Ван Хорна (1971). 


Результаты 
Стадия 27 


На этой стадии появляются первые закладки структур этмоидного отдела 
хрящевого черепа. К этому моменту сформированы обонятельные мешки и 
хорошо развиты органы Якобсона. В общей мезенхимной массе различимо скоп- 
ление мезенхимных клеток, разделяющее отдел на две симметричные половины. 
Это скопление является оральным продолжением передних мезенхимных концов 
черепных трабекул и представляет собой закладку будущей носовой перегород- 
ки. Обонятельные мешки и органы Якобсона расположены латерально от нее. 

Орально мезенхимная закладка носовой перегородки раздваивается, образуя 
закладки сиро|а апѓегіог, которые ограничивают обонятельные мешки медиаль- 


де Ма 200 ит .. 
94: = а |79 200 шп 
Рис. 1. Срез головы эмбриона №. иаѓгіх в поперечной плоскости: а — 27-я стадия развития (далее ст. 
р.): 1 — передний мозг; 2 — орган Якобсона; 3 — обонятельный нерв; 4 — глаз; 5 — мезенхимная 
закладка сиройа апќегіог; 6 — мезенхимная закладка хряща органа Якобсона; Б — 28+ ст. р.: 1 — обо- 
нятельный мешок; 2 — мезенхимная закладка сиройа ащепог. 


В.о. 1. Сгоѕѕ-ѕесііоп оЁ №. пах етбгуо һеаа: а — ће 27 %азе оѓ 4еуеюртепЕ: 1 — Бгаіп; 2 — Јасобѕоп”ѕ 
огвап; 3 — оМасюгу пегуе; 4 — еуе; 5 — ргітогііит оЁ сироІа ащеног; 6 — ргипогацит оѓ сагШаре оѓ 
Јасобѕоп’ѕ огвап; Б — Ше 28+ Ѕіаре оѓ Ӣеуеіортепі: 1 — сауит паѕі; 2 — ргітогӣіит оЁ сиройа ащепог. 
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Рис. 2. Срез головы эмбриона №. пах в поперечной плоскости: а — 27-я ст. р.: 1 — мезенхимная 
закладка р!апит апѓогьіќаІе; 2 — орган Якобсона; 3 — передний мозг; 4 — трабекулы; 5 — глаз; б — 
28+ ст. р.: 1 — передний мозг; 2 — мезенхимная закладка рІапит апќогЫіќаїе; 3 — трабекулярная пла- 
стинка; 4 — орган Якобсона; 5 — хоана; 6 — глаз; 7 — ротовая полость; с — 29-я ст. р.: 1 — мозг; 
2 — трабекулярная пластинка; 3 — мезенхимная закладка рапит апіогЫіќае; 4 — хоана; 5 — глаз; 6 — 
ротовая полость; 7 — язык; 8 — Меккелев хрящ. 


Е. 2. Сгоѕѕ-ѕесіоп оѓ №. пайх етбгуо һеаа: а — 1е 27 ѕѓаве оѓ 4еуеюортепЕ: 1 — ритогатт оЁ рапит 
атогоНае; 2 — Ласобзоп’$ огвап; 3 — гаш; 4 — ігабесша; 5 — еуе; 6 — (ће 28+ ѕќаре оѓ ӣеуеіортепі: 
1 — Баш; 2 — ргітогіішт оѓ рІапит апќогбіќаіе; 3 — набесша соттипіѕ; 4 — Јасобѕоп’ѕ огвап; 5 — 
сһоапа; 6 — еуе; 7 — ѕіотойеит; с — аќ (ће 29 Ѕаре оѓ йеуеіортепі: 1 — Бгаіп; 2 — ігабесша сотти- 
піѕ; 3 — ргітогіішт оЁ ріапит апѓогріќаіе; 4 — сһоапа; 5 — еуе; 6 — ѕіотойешт; 7 — іопвџе; 8 — 
Меске[`ѕ сагіаре. 


но (рис. 1, а). Вентрально от органа Якобсона расположено скопление мезенхи- 

мы, которое представляет собой закладку хряща органа Якобсона (рис. 1, а). 
Мезенхимная закладка рапит апѓогбіќаје тянется от передних мезенхимных 

концов трабекул в латеральном направлении над органами Якобсона (рис. 2, а). 


Стадия 28 


От латеральных краев мезенхимных закладок сироІа ащетог в аборальном 
направлении тянутся мезенхимные тяжи, представляющие собой закладки рагіеѕ 
Іаѓега]іѕ паѕі. Они служат латеральной границей будущих Ёепеѕіга о№асюпа айуес- 
Бепз, через которые проходят обонятельные нервы. 
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Стадия 28+ 


Оставаясь мезенхимными, закладки сиро|а ажщепог удлинились в оральном 
направлении. Их передние края окружают обонятельные мешки медиально, дор- 
сально и дорсолатерально (рис. 1, Ё). 

Происходит слияние передних концов трабекул, вследствие чего формиру- 
ется хрящевая трабекулярная пластинка (рис. 2, Б). Процесс охрящевения рас- 
пространяется в оральном направлении от трабекулярной пластинки до середи- 
ны носовой перегородки. 

Мезенхимные закладки рагіеѕ Іаѓега[іѕ паѕі изогнуты $-образно: вентрально, 
а затем медиально, так, что заходят в изгиб обонятельных мешков, образуя 
закладку носовой раковины (рис. 3). Закладки хряща органа Якобсона и носо- 
вой раковины соединены латерально полоской мезенхимной ткани. 

Происходит слияние аборального края мезенхимных закладок рагіеѕ Іаѓегаіѕ 
паѕі и рІапит апѓогбіќаІе. Мезенхимные закладки р!апит апіогбіќаіе удлинены в 
латеральном направлении, их латеральные края дугообразно изогнуты вентро- 
латерально (рис. 2, Р). 


Стадия 29 


Охряшевение носовой перегородки продолжается в оральном направлении. 

Спироа ащепог увеличились и окружают обонятельные мешки медиально, 
вентромедиально, дорсально и дорсолатерально. Процесс охрящевения распро- 
странился от носовой перегородки на медиальные участки сиро!а ащепог. 

В месте, где передний край носовой перегородки переходит в сироја ащепот, 
видны закладки Іатіпа ігапѕуегѕа11ѕ ащепог в виде коротких мезенхимных тяжей, 
направленных аборально. 


Рис. 3. Срез головы эмбриона М. пах в поперечной плоскости, 28+ ст. р.: 1 — передний мозг; 2 — 
обонятельный нерв; 3 — носовая перегородка; 4 — орган Якобсона; 5 — обонятельный мешок; 6 — 
мезенхимная закладка хряща органа Якобсона; 7 — мезенхимная закладка рапез Іаѓега!і паѕі; 8 — 
мезенхимная закладка носовой раковины; 9 — мезенхимное соединение между мезенхимными 
закладками хряща органа Якобсона и носовой раковины. 


Но. 3. Сгоѕѕ-ѕесіоп оѓ №. пах етбгуо Веа4 аї Ше 28+ ѕіаре оЁ ӣеуеіортепі: 1 — Бгаш; 2 — оШасюгу 
пегуе; 3 — паза! ѕерішт; 4 — сагШаре оЁ ]Ласобзоп’$ огвап; 5 — сауит паѕі; 6 — ргітогаіит оѓ са Йазе 
ОЁ ]Ласобзоп’$ огвап; 7 — рагіеѕ Іаѓега]іѕ паѕі; 8 — ргітогӣіит оР паза! сопсһа; 9 — тезепспута! соппес- 
поп Бебуееп ргипогацит оЁ сагШаре оѓ Јасобѕоп”ѕ огвап апа паза! сопсһа. 
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Изогнувшиеся вентрально на предыдущей стадии латеральные края мезен- 
химных закладок р!апит атщюогФИае удлинились, достигнув уровня нижнего края 
глаз (рис. 2, с). 


Стадия 29 + 


Носовая перегородка полностью охрящевела. На последующих стадиях раз- 
вития происходит лишь ее рост. В оральноаборальном направлении от сироіа 
апѓегіог начинают охрящевевать мезенхимные закладки рагіеѕ Іаѓегаіѕ паѕі, носо- 
вая раковина и Іатіпа ќігапѕуегѕаііѕ апѓегіог; независимые очаги охрящевения 
появились в закладке хряща органа Якобсона и ріапит апѓогЬіќае (рис. 4). 


Стадия 30 


Охрящевение в закладках сироіа ащепог распространяется латерально, 
мезенхимными остались только их латеральные края. Переднелатеральный край 


ИЕ 
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Рис. 4. Срез головы эмбриона №. пах в поперечной плоскости, 29+ ст. р.: 1 — орган Якобсона; 2 — 
носовая перегородка; 3 — обонятельный нерв; 4 — очаг охрящевения в закладке хряща органа 
Якобсона; 5 — очаг охрящевения в закладке ріапит апіогріќаіе; 6 — хоана; 7 — глаз. 


Но. 4. Сгоз$-зесНоп оЁ №. пах етбгуо һеаа аё {ће 29+ $азе оғ аеуеюортепЕ: 1 — Јасобѕоп*ѕ огвап; 2 — 
паза| ѕерішт; 3 — оМасюту пегуе; 4 — сепіте оѓ сһопагібсайоп іп Ше ритогацит оѓ сагаре оѓ Јасобѕоп“ѕ 
огвап; 5 — сепіге оЁ сһопагійсабіоп іп {һе ргітогіішт оѓ рІіапит апюгФнае; 6 — сһоапа; 7 — еуе. 


Рис. 5. Срез головы эмбриона №. паѓгіх в поперечной плоскости, 33-я ст. р.: 1 — носовая перегород- 
ка; 2 — сиройа апѓегіог; 3 — обонятельный мешок; 4 — орган Якобсона; 5 — вомероназальная каме- 
ра; 6 — хрящ Якобсонова органа; 7 — носовая кость; 8 — верхнечелюстная кость; 9 — сошник; 10 — 
септомаксилла. 


Но. 5. Сгоѕѕ-ѕесііоп оЁ №. иайх етбгуо Неа4 аї ће 33 ѕќаре ОЁ һе аеуеіортепі: | — паза| ѕерќит; 2 — 
сироІа ащеног; 3 — сауит паз; 4 — Јасобѕоп“ѕ огвап; 5 — сопсһа оѓ уотего-паза| огвап; 6 — сагШаре 
ОЁ ]Ласобзоп‘$ огвап; 7 — паза! Бопе; 8 — тахШа; 9 — уотег; 10 — ѕеріотахШа. 


252 А. В. Шевердюкова 


сиро!а ащепог представляет собой ргосеѕѕиѕ аіагіѕ ѕирегіог, ограничивающий 
ноздрю дорсально. 

Вентроаборально от носовой раковины появляется хрящевой отросток, 
который сливается с оральным краем ріІапит апќогЫіќаІе (рис. 8). 

Татіпа ігапѕуегѕа]іѕ ащепог значительно удлинились и охрящевели. Расстоя- 
ние между аборальными концами Іатіпа ігапѕуегѕа1іѕ апѓегіог и полностью охря- 
щевевшим на этой стадии хрящем органа Якобсона очень незначительное, но 
эти структуры не сливаются. 

Медиальный участок хряща органа Якобсона — вомероназальная камера — 
ограничивает орган Якобсона вентрально, а хрящ органа Якобсона — вентрола- 
терально (рис. 5). 

Вентролатерально от органа Якобсона располагается самостоятельная 
мезенхимная закладка гипохоанального хряща. Она представляет собой тяж, 
оральный конец которого достигает уровня хряща органа Якобсона, а абораль- 
ный — уровня задней стенки носовой капсулы. На этой же стадии в срединной 
части этой структуры виден очаг охрящевения. 

Закладки рІапит апќѓогбіќаІе охрящевели неравномерно: участки, граничащие 
с трабекулярной пластинкой, остались мезенхимными. На этой же стадии от 
оральновентральной поверхности рІапит апѓогбіќаіе в оральном направлении 
тянется охрящевевающий отросток (рис. 8). Основываясь на его происхождении, 
мы считаем, что это ргосеѕѕиѕ тахШагіѕ ащенпог. 


Стадия 31 


Спиро|а ащепог увеличились в вентроаборальном направлении, образовав 
парные куполообразные структуры. В поперечном сечении эти структуры выгля- 
дят как окружности, соединенные вентромедиально дугообразно изогнутой 
носовой перегородкой (рис. 6, а). С вентролатеральной стороны сиро|а ащеног 
появляется мезенхимная закладка ргосеѕѕиѕ а1ат15 іпѓегіог. 

Аборально от хряща органа Якобсона появляется мезенхимный тяж, пред- 
ставляющий собой закладку эктохоанального хряща. 

Мезенхимная связка, которая появилась на стадии 28+, между хрящом орга- 
на Якобсона и рашез Іаѓега!іѕ паѕі, охрящевела. 

Ргосеѕѕиѕ тахШагіѕ ащеног, который появился на предыдущей стадии, пол- 
ностью охрящевел. 


Стадия 31+ 


Процесс охрящевения распространяется от сиро!а апѓепог на ргосеѕѕиѕ ајагіѕ 
іпѓегіог. 

Происходит слияние 1атша їігапѕуегѕаіѕ ащепог и хряща органа Якобсона 
(рис. 8). Процесс охрящевения распространился со стороны хряща органа 
Якобсона на закладку эктохоанального хряща. 


Стадия 32 


Гипохоанальный хрящ полностью сформирован. Других видимых измене- 
ний в этмоидном отделе на этой стадии не обнаружено. 


Стадия 33 


Вентролатеральный край изгиба рагіеѕ Іаѓега!іѕ паѕі утолщается, образуя отро- 
сток направленный вентрально (рис. 6, с). 
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Рис. 6. Срезы головы эмбриона ЛМ. иаѓгіх в поперечной плоскости 33-я ст. р. (представлены срезы 
разных уровней): а — 1 — носовая перегородка; 2 — яйцовый зуб; 3 — сиройа ащепог; 4 — предмак- 
силла; Б — | — носовая перегородка; 2 — обонятельный мешок; 3 — париетотектальный хрящ; 4 — 
носовая кость; 5 — ргосеѕѕиѕ ајагіѕ іпѓегіог; 6 — септомаксилла; 7 — Іатіпа ‘тапзуегзаИ$ апѓегіог; 8 — 
закладка верхнечелюстной кости; с — | — носовая перегородка; 2 — орган Якобсона; 3 — обонятель- 
ный мешок; 4 — ЃЁепеѕіга оМасюпа айуеһепѕ; 5 — париетотектальный хрящ; 6 — предлобная кость; 7 — 
носовая раковина; 8 — Епезга Іабіга[іѕ паѕі; 9 — ргосеззиз Іаѓега[іѕ паѕі; 10 — сошник; 11 — эктохоа- 
нальный хрящ; 12 — гипохоаналный хрящ; 13 — септомаксилла. 


Но. 6. Сгозз-зесНоп оЁ №. нах етбгуо һеаа аї (ће 33 $асе оѓ іеуеіортепії аї (ће аіЌегепі 1еуе 5: а — 1 — 
паза| зереат; 2 — еро іооїһ; 3 — сиройа апќегіог; 4 — ргетахШа; р — 1 — паза! ѕеріит; 2 — сауит пазі; 
3 — рапеюеса| сагШаре; 4 — паза! Бопе; 5 — ргосеѕѕиѕ а1атз іпѓегіог; 6 — ѕеріотахШа; 7 — Іатіпа 
їгапѕуегѕаіѕ апќегіог; 8 — тахШа; с — 1 — паза! ѕерішт; 2 — Јасобѕоп“ѕ огвап; 3 — сауит паз; 4 — Еп- 
езта оІҒасѓогіа айуеһепѕ; 5 — рагіеіоѓесѓа! сагіШаве; 6 — ргейогиа[; 7 — паза| сопсһа; 8 — ЃЁепеѕіга Іай- 
газ паѕі; 9 — ргосеѕѕиѕ Іаїега[іѕ паѕі; 10 — уотег; 11 — есоспоапа! са{Пазе; 12 — һуросһоапаі! сагіі- 
Іаре; 13 — ѕеріотахШа. 


Ргосеѕѕиѕ аЈагіѕ шЕпог полностью охрящевел. Ргосеѕѕиѕ ајагіѕ іпѓегіог и ргосеѕ- 
ѕиѕ ајагіѕ зирепог не соединяются, таким образом, ноздря изначально представ- 
ляет собой вырезку, обращенную латерально (рис. 6, Б). 


Стадия 34 

Экто- и гипохоанальный хрящи своими аборальными концами слились, 
образовав эктохоанальную пластинку (рис. 9, а, Б). 
Стадия 35 


Вследствие постепенного сближения рапит апќогріќаје и трабекулярной 
пластинки в ходе эмбриогенеза на 35-й стадии эти структуры сливаются (рис. 7). 
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Рис. 7. Срез головы эмбриона Л. пах в поперечной плоскости на уровне трабекулярной пластин- 
ки 35-я ст. р.: 1 — трабекулярная пластинка; 2 — р1апит апіогьіќаје; 3 — сошник; 4 — лобная кость. 


Но. 7. Сгоѕѕ-ѕесііоп оЁ М. пайх етбгуо Веа4 аї {ће 35 {асе ОЁ аеуе!ортепе аї {Пе ІеуеІ о їгабесша сот- 
типіѕ: 1 — ігабесша соттипіѕ; 2 — рапит апќогбіќаїе; 3 — уотег; 4 — НощаЕ. 


Рис. 8. Тотальный препарат этмоидного отдела эмбриона №. пах 35-я ст. р.; вид с латеральной сто- 
роны: | — сиройа ащепог; 2 — Іатіпа ігапѕуегѕа1іѕ ащеног; 3 — хрящ органа Якобсона; 4 — гипохоа- 
нальный хрящ; 5 — хрящевое соединение носовой раковины и хряща органа Якобсона; 6 — носовая 
раковина и её отросток; 7 — р!апит апѓогбіќаІе; 8 — ргосеѕѕиѕ тахШагіѕ апѓегіог; 9 — трабекула; 10 — 
предмаксилла; 11 — септомаксилла; 12 — носовая кость. 


Ее. 8. СІеагеа апа ѕѓаіпеа ейто!а! геріоп оѓ №. пах етбгуо аї Ше 35 ѕќаре оЁ еуеіортепі Нот Ше 
Іаѓегаї уіеу: 1 — сироја ащепог; 2 — Іатіпа ігапѕуегѕаіѕ апѓегіог; 3 — сагШаре оѓ Јасобѕоп“ѕ оггап; 4 — 
һуросһоапаІ сагШаре; 5 — сагіШаріпоцѕ соппесііоп Бе\ееп паза! сопсћа апа сагШаре оѓ Јасобѕоп“ѕ огвап; 
6 — паза! сопсћһа апа Из ргосеѕѕ; 7 — рапит апіогЫіќаІе; 8 — ргосеѕѕиѕ тахШагіѕ апќегіог; 9 — ігабеси- 
Іа; 10 — ргетахШа; 11 — зерютахШа; 12 — паза! Бопе. 


Таким образом, ЃЁепеѕіга оІҒасіогіа айуесһепѕ представляет собой отверстие, огра- 
ниченное хрящевыми структурами: орально — сиро!а ащепог, латерально — рагі- 
еѕ Іаѓега!іѕ паѕі, аборально — рІапит ашогоНае и замыкающееся на уровне трабе- 
кулярной пластинки. 


Стадия 36 


Ргосеѕѕиѕ ајагіѕ іпѓегіог смещен латеральнее ргосеѕѕиѕ ајагіѕ ѕирегіог. Таким 
образом, ноздря на этой стадии обращена дорсолатерально. 

На последней, 37-й стадии развития, видимых изменений в этмоидном отде- 
ле хрящевого черепа №. пах не обнаружено. 
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Рис. 9. Тотальный препарат этмоидного отдела №. пах: а — левая носовая капсула эмбриона 33-й 
ст. р.; вид с вентральной стороны: 1 — сиро|а ащеног; 2 — ргосеѕѕиѕ ајагіѕ іпѓегіог; 3 — хрящ органа 
Якобсона; 4 — эктохоанальный хрящ; 5 — гипохоанальный хрящ; 6 — предмаксилла; 7 — сошник; 
8 — септомаксилла; № — Левая носова капсула эмбриона 34-й стадии развития; вид с дорсальной сто- 
роны (дно носовой капсулы отведено в сторону): 1 — сиройа ащепог; 2 — ргосеѕѕиѕ аІагіѕ іпѓегіог; 3 — 
рагіеѕ Іаѓега!іѕ паѕі; 4 — хрящ органа Якобсона; 5 — эктохоанальный хрящ; 6 — гипохоанальный хрящ; 
7 — эктохоанальная пластинка; 8 — носовая раковина; 9 — рІапит апіогбіќаје; 10 — епезха о№асю- 
па айуеһепѕ; 11 — носовая кость; 12 — предмаксилла. 


Но. 9. СІеагеа апа ѕќаіпеа еіһто!іаа! геріоп (Іей паза! сарѕше) оЁ №. пах етбгуо: а — аё ће 33 ѕѓаре оѓ 
аеуеіортепі Нот {ће уепіга! уіеу: 1 — сиро!а ащепог; 2 — ргосеѕѕиѕ ајагіѕ іпѓегіог; 3 — сагіШаре оѓ 
Јасобѕоп“ѕ огвап; 4 — есіосһоапа! сагШаве; 5 — һуросһоапа! сагіШаре; 6 — ргетахШа; 7 — уотег; 8 — 
ѕеріотахШа; Б — аі ће 34 ѕѓаре оѓ 4еуеортепЕ Ёгот һе догза| уіеу (ѕоІшт паз 15 іигпеа оуег (о {ће ѕійе): 
1 — сиройа апќегіог; 2 — ргосеѕѕиѕ аІагіѕ іпѓегіог; 3 — рагіеѕ Іаќега1іѕ паѕі; 4 — сагаре оѓ Јасобѕоп“ѕ огвап; 
5 — есіосһоапа! сагіаве; 6 — һуросһоапа! сагШаре; 7 — есіосһоапа! рІаѓе; 8 — паза! сопсһа; 9 — ріапит 
апќогбіќаіе; 10 — Ғепеѕіга оІҒасіогіа айуеһепѕ; 11 — паза! Бопе; 12 — ргетахШа. 


Обсуждение 


Полагаем, что сравнение полученных нами результатов с литературными 
данными и их обсуждение будет более наглядным, если вести его по отдельным 
структурам этмоидного отдела. 

Относительно происхождения носовой перегородки у №. пах наши данные 
совпадают с данными Э. Гауппа (Саирр, 1906) и О. В. Чекановской 
(Чекановская, 1936). Мы обнаружили, что на 27 стадии развития, когда трабеку- 
лярная пластинка еще не сформирована, мезенхимная закладка носовой перего- 
родки выглядит как оральное продолжение передних концов трабекул. Нам не 
удалось увидеть самостоятельной закладки этой структуры, как описывал 
К. Бекстром (ВасКкѕігӧт, 1931). На стадии 28+ после образования трабекулярной 
пластинки, от нее начинается охрящевение носовой перегородки. Таким обра- 
зом, наши данные подтверждают мнение большинства авторов, что носовая 
перегородка является оральным продолжением слитых передних концов трабе- 
кул и не имеет самостоятельного очага охрящевения (Ката!, Натточда, 1965 а, 
Б, с; Е!-ТочЫ еї а!., 1970; Е!-Тоцы её а1., 1973). 

Носовая раковина. На 30-й стадии вентроаборально от носовой рако- 
вины отходит хрящевой отросток, который сливается с оральным краем р!апит 
апіогЬкаІе. Как видно из графических реконструкций черепа, такой отросток был 
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обнаружен раньше у №. пах (Васкѕігдт, 1931) и некоторых других змей (Риш, 
1954; Ката, Наттоџаа, 1965 а; Е!-ТочЁ@ еѓ а|., 1973). 

На 33-й стадии вентролатеральный край изгиба рагіеѕ Іаѓега]іѕ паѕі утолщает- 
ся, образуя отросток, описанный К. Бекстромом (Васкѕігот, 1931) как ргосеѕѕиѕ 
Іаѓќегаіѕ паѕі. Такой же отросток описан у Сегаѕіеѕ уірега (МірегійӢае) (Ката!, 
Наттооаа, 1965 с) и назван параназальным отростком (рагапаза! сагіаве), так 
как исследователи считали его гомологом параназального хряща ящериц. 

7опа аппи1агіѕ. Под термином «хопа аппшагіѕ» Э. Гаупп (1906) подразу- 
мевал полость носовой капсулы, окруженную хрящевыми структурами. 

Наши исследования подтверждают данные К. Бекстрома относительно 
существования топа аппиагіѕ у №. пах. На стадии 31+ видно, что полость кап- 
сулы окружена со всех сторон хрящевыми структурами: дорсально — рагіеѕ Іаѓе- 
га1іѕ паѕі, латерально — хрящевым соединением между между рагіеѕ Іаѓега1іѕ паѕі 
и хрящом органа Якобсона, вентрально — хрящом органа Якобсона и Іатіпа 
їгапѕуегѕаіѕ ащепог, медиально — носовой перегородкой. 

Хрящ органа Якобсона и эктохоанальный хрящ. Наши данные 
подтверждают результаты К. Бекстрома (Васкѕігӧт, 1931): эктохоанальный хрящ 
у М. пайтх, как и у большинства изученных змей, является аборальным продол- 
жением хряща органа Якобсона (появляется на 31-й стадии) и не имеет отдель- 
ного очага «охрящевения». Это опровергает данные В. К. Паркера и (РагКег, 
1878) и Г. Борна (Вогп, 1883) относительно самостоятельности закладки этой 
структуры. 

Гипохоанальный хрящ. Мы обнаружили самостоятельную закладку 
этой структуры на 30-й стадии. На этой же стадии в срединной ее части заметен 
очаг охрящевения. Слияние хрящевых аборальных концов экто- и гипохоаналь- 
ных хрящей с образованием эктохоанальной пластинки происходит на 34-й ста- 
дии. 

Таким образом, наши результаты не подтверждают литературных данных 
относительно одного очага охрящевения эктохоанального, гипохоанального хря- 
щей и эктохоанальной пластинки (Ката|, Наттоџаа, 1965 а, Б, с; ЕІ-ТоџЫ еѓ а!., 
1970; ЕІ-Тоџоы её а1., 1973; Юеіаџеѕ, 2004). 

Ріапоит апрќогбіѓаІе (Гатіпа огьіќопаѕаііѕ). По литературным данным, 
рІапит апѓогрќаіе у змей является аборальным участком париетотектального 
хряща и не имеет отдельного очага охрящевения (Васкѕігӧт 1931; Ката|, 
Наттоџӣа, 1965 а, Ы, с; Ката! её а|., 1970; Е!-Тоџы её а1., 1970; Е!-Тоџы её а1., 
1973). По нашим данным, рапит апќогЬіќа[е у №. паїіх закладывается отдельно 
от париетотектального хряща на 27-й стадии, сливается с ним еще на стадии 
мезенхимной закладки (стадия 28+) и имеет самостоятельный очаг охрящевения 
(стадия 29+). В литературе единственный случай обнаружения самостоятельно- 
го очага охрящевения аборального участка париетотектального хряща у змей был 
описан по Ма/рооп топѕреѕѕиіапа (СоіоЫгійае) (ЕІ-Тоџоыі еї а1., 1973). По утвер- 
ждению этих авторов указанный участок не является рІапит апќогЬіќаІе. 

Считается, что рапит апіогЬіќаіе змей лишена ргосеѕѕиѕ тахіШагіѕ ащепог 
(Рагкег, 1878; ВасКухгот, 1931; Решае, 1954; Е|-Точы еї а1., 1970; Е-Точы ег а!., 
1973; НаІоѕка, АІбегећ, 1983; Юеіаџеѕ, 2004). Исходя из топографии и происхож- 
дения, считаем, что отросток, который появляется на 30-й стадии от орально- 
вентральной поверхности ріапит апіѓогђіќаіе и тянется в оральном направлении, 
представляет собой ргосеѕѕиѕ тахіШагіѕ апќегіог. Этот отросток очень похож на 
таковой, описанный Д. А. Принглом у Вазуреш5 ѕсађеғ (СоІіоЫгіаае) (Рип, 
1954). Однако Д. А. Прингл не обнаружил связи этого отростка с рапит атюг- 
Бае и назвал его «роѕѓегіог ргосеѕѕ оѓ сопсһа пазае». Этот отросток назван им 
параназальным. Из реконструкций, сделанных К. Бекстромом (ВасКкѕігот, 1931) 
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и М. Р. Ел-Тоуби с соавторами (Е-ТочЫ ей а1., 1973), видно, что ргосеѕѕиѕ тах!- 
Іагіѕ ащепог, вероятно, есть и у описанных ими объектов. Судя по всему, они 
обнаружили связь «роѕіегіог ргосеѕѕ оЁ сопсһа паза!» с рапат ащю ка, но не 
идентифицировали последнюю как таковую. Структуру, от которой отходит рго- 
сеѕѕиѕ тахшШагіѕ ащепог они определили как «сопсһа» (Вёскугот, 1931) и «роѕіе- 
пог ргосеѕѕ оЁ сопсћа паѕа]іѕ» (Е1-ТочЫ ей а1., 1973). Такие разногласия, вероятно, 
можно объяснить значительной тонкостью хрящевых структур аборальной части 
этмоидного отдела (рис. 8). 

Литературные данные относительно контакта рапит апіогЬіќаіе и абораль- 
ной части носовой перегородки противоречивы. К. Бекстром (Васкягот, 1931) 
отрицал слияние этих структур у №. пах; на реконструкциях, сделанных 
О. В. Чекановской (1936), видно соединение этих структур еще на ранних ста- 
диях развития. На наших препаратах видно, что ріапит апютФИае сливается с 
трабекулярной пластинкой (рис. 2, а, Ё; 7). Из-за неравномерного процесса 
охрящевения закладки дорсального участка рІапит атогИае сближение ее с 
трабекулярной пластинкой происходит постепенно, а их слияние — достаточно 
поздно — на 35-й стадии развития. Данные относительно слияния этих структур 
у других исследованных змей также противоречивы. Причиной противоречий, 
очевидно, является то, что авторами были исследованы эмбрионы разных стадий 
развития. 
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